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Биометрическая характеристика и таксономический статус остроухих ночниц Муойз Ыуйй 
(Срігоріега,  Уебрегіїйопідае) Крыма: Одонтометрические признаки. Гхазали М. А., 
Дзеверин И. И. — Остроухих ночниц, Муоіїз Біутії, обитающих на территории Крыма, различ- 
ные исследователи сближали или с европейским подвидом Муойз Брий охугпатиз, или с перед- 
неазиатским подвидом М. №. отагі. По своим одонтометрическим признакам крымские остро- 
ухие ночницы занимают промежуточное положение между двумя подвидами, однако более 
сходны с подвидом М. 6. охугпатиз. 
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Введениє 


Для территории Украины известно две географически обособленные группы остроухих ноч- 
ниц — в Закарпатье и в Крыму. Исходя из данных по средней дальности миграций этого вида 
(Крочко, 1988), можно предполагать, что крымские остроухие ночницы полностью или частично 
изолированы от кавказских и закарпатских представителей вида. Обычно остроухих ночниц Кавказа 
относят к переднеазитскому подвиду М. Би отакі Тпотаз, 1906, закарпатских ночниц — к евро- 
пейскому подвиду М. №. охугпатиз (Мописеш, 1885) (Стрелков, 1972; Дзеверин, 1995; Ногаёек еї аї., 
2000; Газарян, 2006; Ютеуегіп, 2008; Дзеверин, Стрелков, 2008). По некоторым данным, М. 6. оху- 
гпатиз распространены на Северном Кавказе от п-ова Абрау к востоку до Центрального Кавказа, а 
М. Б. отагі — предположительно, в юго-восточном Дагестане к северу от Махачкалы (Кожурина, 
2009). Крымских ночниц ранее относили к азиатским, а не европейским ночницам (Огнев, 1928; 
Абелєнцев та ін., 1956), позднее — к подвиду М. 6. охугпаіћиѕ (Стрелков, 1972). По размерам черепа 
остроухие ночницы Северного Кавказа близки к представителям переднеазиатского подвида 
М. Ь. отан, а по окраске — к представителям М. 6. охуєпатиз (Газарян, 2006). 

По размерам и пропорциям черепа остроухие ночницы Крыма сходны с закарпатскими пред- 
ставителями вида (Стрелков, 1972; Дзеверин, 1995; Дзеверин, Гхазали, 2012). При этом крымские 
ночницы занимали промежуточное положение между молдавскими, балканскими и закарпатскими 
остроухими ночницами, последние были ближе к кавказским представителям вида (Дзеверин, 
Гхазали, 2012). Сравнение различий между этими группами остроухих ночниц по промерам зубов до 
сих пор не было проведено. Вместе с тем зубные признаки вполне успешно могут быть использова- 
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ны для описания изменчивости и таксономических различий в данной группе животных (Мепи, 
Роре!ага, 1987; Вепда, 1996; Сһазаіі, 2009). Цель нашего сообщения — уточнить таксономический 
статус крымских остроухих ночниц, основываясь на одонтометрических данных. 


Материал и методы 


Музейные коллекции 


В работе использованы коллекции Зоологического музея Киевского университета, 
Зоологического музея Национального научно-природоведческого музея НАН Украины, Института 
зоологии им. И. И. Шмальгаузена НАН Украины (сборы Е. В. Годлевской; детальнее об этой выбор- 
ке см.: Годлевская, 2003) и Зоологического музея Московского университета им. М. В. Ломоносова. 


Выборка 


В работе исследован 101 череп взрослых особей остроухих ночниц с полностью прорезавшими- 
ся зубами и заросшими черепными швами. Некоторые особи, возможно, являются полувзрослыми, 
но для анализа зубного аппарата это не имеет значения, поскольку у млекопитающих при прорезы- 
вании зубов разрушаются адамантобласты, клетки образующие эмаль (Карлсон, 1983), поэтому изме- 
нение размеров и формы коронки может происходить только за счет стирания. Для 86 животных пол 
обозначен на музейных карточках — среди них 52 самки и 34 самца, неизвестен пол у 15 особей. Вся 
совокупность остроухих ночниц была разделена на 3 региональные группы: Центральная Европа и 
Закарпатье (1), 23 экз.; Крымский полуостров (2), 65 экз.; Северный Кавказ (3), 13 экз. Согласно 
традиционному делению на подвиды (Стрелков, 1972; Дзеверин, 1995; НогабеК е а!., 2000) первая 
группа относится к подвиду М. 6. охугпатиз, а последняя — к подвиду М. 6. отагі. Таксономическая 
принадлежность второй группы проверена в настоящем исследовании. 


Признаки 


В работе использованы продольные (1е) и поперечные (Бг) промеры всех зубов ночниц: резцов 
(1), клыков (с), премоляров (р) и моляров (п1). У моляров измерялись две ширины — по тригониду 
(ргТга) и талониду (ргТад). Обозначения верхних и нижних зубов различаются по расположению 
относительно наклонной линии: “/” после цифры обозначает верхние зубы (напр., П/), перед циф- 
рой — нижние (напр., 1/1). Измерения проведены по методикам Б. Сиже (Зе, 1968) и Р. Циглера 
(2летег, 2003) на правой и левой стороне черепа и нижней челюсти. Погрешность измерения этих 
признаков сравнительно невелика, поэтому они вполне могут быть использованы для анализа меж- 
групповых различий. Один и тот же промер, снятый на правой и на левой сторонах черепа при опре- 
делении дистанций Махаланобиса между региональными группами, мы рассматривали как два 
разных признака (Фолконер, 1985). В анализе главных компонент и при тестировании принадлеж- 
ности крымской группы к тому или иному подвиду были использованы только правые промеры. 
Всего снято 82 промера. Все измерения выполнены с помощью окуляр-микрометра бинокулярного 
микроскопа (МБС-10) и приведены в миллиметрах. Пропуски в данных вследствие повреждения 
черепов составили 7—20 % общего количества измерений и были восполнены с помощью метода 
ожидания — максимизации (ЕМ-арог ит: е, Кибіп, 1987) в ходе 25 итераций. 

Вклад половых различий в одонтометрическую изменчивость остроухих ночниц незначителен, 
поэтому изучаемые выборки не были разделены по половой принадлежности (результаты не приве- 
дены; ср.: Охеуегіп, 2008). 


Статистика 


Использованы стандартные методы описательной статистики, анализа главных компонент и 
дискриминантного анализа (Айвазян и др., 1989; Дерябин, 1983; Лакин, 1990). Различия между груп- 
пами оценены по совокупности признаков с помощью многомерных методов. Взаимные зависимо- 
сти между признаками в развитии зубного аппарата прослежены с помощью главных компонент. Для 
построения главных компонент значения признаков были логарифмированы (мы использовали деся- 
тичные логарифмы). Главные компоненты вычислены на основе ковариационной матрицы; измерены 
факторные координаты признаков и особей. Для оценки региональных различий мы использовали 
квадраты дистанций Махаланобиса (их уровни значимости определены посредством аппроксимации 
распределением Фишера), а для проверки гипотез о статусе крымских остроухих ночниц — дискри- 
минантный анализ. Математически наиболее экономное описание различий между закарпатской и 
кавказской группировками получено в виде канонической функции. Для сравнения частот ошибоч- 
ных определений использован двусторонний точный тест Фишера. 


Результаты 


Базовые статистические характеристики размеров зубов остроухих ночниц 
из разных регионов приведены в таблице І к статье, результаты анализа главных 
компонент проиллюстрировань рисунками 1 и 2. Первая главная компонента 
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Рис. 1. Расположение признаков в пространстве первых двух главных компонент — ГКІ и ГК2. 
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Рис. 2. Расположение особей в пространстве первых двух главных компонент — ГКІ и ГК2. 


Обозначения региональных групп (1) — (3) см. в разделе «Материал и методы». Чёрные значки — 
центры соответствующих групп. 


Во. 2. Вімагіате зсаїегріої ої РС] апа РС2 уашез Гог Ше 5їидіса ѕресітепѕ. Кегтопа! вгоирв (1) — (3) аге 
дейпед іп "Маїегіа! апа Мешодз" зеспоп. ЕШеа 1абе15 депоїе Ше соггезроп $ єгопр сепігоіаѕ. 


Биометрическая характеристика и таксономический статус остроухих ночниц... 263 


Таблица 2. Дистанции Махаланобиса между региональными группами остроухих ночниц: ниже 
диагонали — квадраты дистанций Махаланобиса, выше — уровни значимости. 

Та е 2. Рашуйве здиагей Мава!апо 5 @іѕќапсеѕ Бебуееп гегопа! ггошрз ої Муойз Ыуйй. Эдиагед 
МаһаІапоріѕ іѕ(апсеѕ аге іп Ше Іомег ігіапаје, |еуе!5 ої еп сапсе аге іп Ше иррег їгіапеје. 


Регион Промеры верхних зубов Промеры нижних зубов 
(1) (2) (3) (1) (2) (3) 
(1) = < 0,001 0,001 - < 0,001 < 0,001 
(2) 11,35 = 0,002 19,13 - < 0,001 
(3) 16,85 13,09 - 50,20 25,55 - 


Обозначения региональных групп (1) — (3) см. в разделе «Материал и методах». 


(ГКІ), скорее всего, связана в большей или меньшей степени с общими разме- 
рами зубов; доля объясненной дисперсии довольно низкая (18,60 %), но боль- 
шинство признаков связаны с ней сходным образом (рис. 1): при увеличении 
значений этой компоненты увеличиваются и размеры почти всех зубов. По коор- 
динатам второй главной компоненты (ГК2, объясняет 11,23 % дисперсии ) попе- 
речные промеры нижних моляров отличаются от остальных признаков: с уве- 
личением их размеров значения компоненты также увеличиваются. По ГКІ вме- 
сте группируются закарпатские и крымские представители вида (рис. 2), тогда 
как по ГК2 крымские ночницы достоверно отличаются от двух других групп 
(р < 0,01). 

При анализе отдельно верхних и нижних зубов (табл. 2) все три группы 
значимо отличаются, причем крымские остроухие ночницы по средним значениям 
канонических переменных, построенных по каждой из двух групп признаков, 
занимают промежуточное положение (рис. 3, 4), в то время как разброс значе- 
ний этих переменных у особей крымских ночниц весьма велик и перекрывает 
разбросы индивидуальных значений, обнаруженные у закарпатской и кавказской 
групп (рис. 3, 4). 
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Рис. 3. Аппроксимация нормальным распределением значений канонической переменной верхних 
зубов М. Бри. Обозначения региональных групп (1) — (3) см. в разделе «Материал и методы». 
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Рис. 4. Аппроксимация нормальным распределением значений канонической переменной нижних 
зубов М. Бри. Обозначения региональных групп (1) — (3) см. в разделе «Материал и методы». 
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Таблица 3. Результаты дискриминантного анализа и проверки тестовой выборки 
Таріе 3. Ріясгітіпапі ѓипсііоп апа!у515 апа Ше 1ез0по гези $ 


Промеры верхних зубов Промеры нижних зубов 
Регион 
(1) (3) % (1) (3) 2 

р = 0,64 р = 0,36 р = 0,64 р = 0,36 
(1) 22 1 95,7 23 0 100 
(3) 0 13 100 0 13 100 
Всего 22 14 97,2 23 13 100 
Тест: (2) 40 25 61,5 44 21 67,7 

р = 0,50 р = 0,50 р = 0,50 р = 0,50 
(1) 21 2 91,2 23 0 100 
(3) 0 13 100 0 18 100 
Всего 21 15 94,4 23 13 100 
Тест: (2) 39 26 60,0 44 21 67,7 


Условные обозначения: р — априорная вероятность принадлежности особи к подвиду; 
% — процент правильно определенных, для тестовой выборки — отнесенных к группе (1). 


В ходе дискриминантного анализа региональных групп все крымские живот- 
ные были отнесены к тестовой выборке. Классификация закарпатских и кавказ- 
ских ночниц оказалась успешной более, чем в 90 % случаев по промерам верх- 
них зубов и 100 % — по промерам нижних зубов. Частота ошибочных определе- 
ний рассчитана, исходя из априорной вероятности принадлежности особи к той 
или иной группе, двумя методами — (а) априорная вероятность была принята 
одинаковой для обеих групп и (6) априорная вероятность каждой группы была 
принята равной частоте особей этой группы в изученной выборке (табл. 3). 
Сравнение этих частот не показало достоверных отличий между результатами 
применения этих двух алгоритмов (уровень значимости превышал 0,5). 
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Обсуждение 


Соотношение между региональными группами, которое наблюдали в анализе 
краниометрической изменчивости (Дзеверин, Гхазали, 2010) лишь в малой сте- 
пени согласуется с результатами анализа зубных признаков. Вместо того чтобы 
войти в одну группу с закарпатскими животными (как это произошло при иссле- 
довании черепных признаков), остроухие ночницы Крыма располагаются между 
двумя подвидами — М. В. охувиаіћиѕ и М. Б. отап, при этом общий диапазон 
изменчивости их зубов перекрывает диапазоны изменчивости обеих групп. 
Впрочем, несоответствие результатов биометрического описания черепа и зубно- 
го аппарата вполне ожидаемо. Как было показано для хищных, в целом зубные 
признаки более изменчивы и обычно формируют единый кластер признаков, 
отличный от промеров черепа (Пауап еї а!., 2002). Большая изменчивость мень- 
ших по размеру структур — это чаще всего математический артефакт (І апае, 
1977), однако наблюдаемая повышенная изменчивость одонтометрических при- 
знаков лишь отчасти может быть объяснена их меньшими размерами (Рауап е! 
а!., 2002). Описаны мозаичные особи, по значениям зубных признаков сходные 
с М. Б. охузпашиз, а по размерам черепа и нижней челюсти — с близкородствен- 
ным видом большой ночницей, М. туоїіѕ (Вогкваизеп 1797), (Васһапек, Розтама, 
2010). 

Крымские остроухие ночницы географически обособлены от других популя- 
ций данного вида, о путях их миграций ничего не известно. Однако имеются 
данные о том, что остроухая ночница способна к миграциям на расстояния до 
250 км (Крочко, 1988). Поскольку основные крымские колонии обитают в 
Крымских горах и на Керченском п-ове (Годлевская, 2003; Годлевская, Гхазали, 
2009), на расстоянии 500—600 км от ближайших точек находок за пределами 
Крыма (на территории Молдавии и Краснодарского края: Лозан, Скворцов, 
1965; Бондаренко, 2006; Газарян, 2006; Кожурина, 2009), закономерно возникает 
вопрос о путях формирования крымской популяции. 

Современные представления 0б эволюционной истории европейских 
популяций остроухой ночницы, М. Би, а также филогенетически близкого 
вида — большой ночницы, М. туоїіз — основаны на палеонтологических и моле- 
кулярно-генетических данных (Стрелков, 1972; Агіебах её а!., 1997; Вогдапомтсг 
ес а!., 2009). Результаты исследования митохондриальной ДНК остроухих ночниц 
из крымской популяции позволили предположить, что именно в Крыму сохра- 
нилась реликтовая популяция вида, чей гаплотип наименее изменен, и которая 
в наименьшей степени испытала влияние гибридизации (Вогдапоуисг еї а|., 
2009). Современные близкородственные виды М. туой5 и М. Ыуйй сформирова- 
лись, по всей видимости, в плейстоцене Европы, когда вследствие наступления 
ледников распался ранее целостный ареал предкового вида (АпеЦаг еї а[., 1997). 
В разгар ледникового периода предки остроухих и больших ночниц могли 
выжить в изолированных рефугиумах в южной Европе, в частности в Крыму, на 
Балканском, Аппенинском и Пиренейском п-овах (Вордапоулсг е! а1., 2009). 
После отступления ледников контакты между обособившимися популяциями 
возобновились, и некоторая часть особей из крымской популяции мигрировала 
на запад до Карпат, где смешалась с остроухими ночницами, пришедшими с 
Балкан, а часть (менее многочисленная) — на Кавказ, где происходило форми- 
рование переднеазиатского подвида М. 6. отагі (Вовӣапомісг е? а1., 2009). С тече- 
нием времени контакт между региональными группами, по-видимому, прервал- 
ся. В настоящее время эти группы полностью или частично изолированы друг от 
друга, а в Крыму сохранилась генетически наиболее примитивная популяция 
остроухих ночниц (Вовӣапожісх еї аї., 2009). 
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Масштабы различий в значениях краниометрических и одонтометрических 
признаков между европейской остроухой ночницей и большой ночницей оказа- 
лись — учитывая время, прошедшее после разделения этих видов, — неожидан- 
но низкими (Гхазали, Дзеверин, 2007; Огеуепо, 2008; Гхазалі, Дзеверін, 2010; 
Огеуепо, Срагаї, 2012). Судя по всему, дивергенция этих форм была замедлена 
действием стабилизирующего и корреляционного отбора. Другим фактором, 
препятствующим дивергенции остроухой и большой ночниц, могла стать гибри- 
дизация (Вегшег ей а1., 2006; Вогдаполисг еї а!., 2009). Однако, во-первых, даже 
в отсутствие каких-либо изолирующих механизмов гибридизация не является 
достаточно эффективным фактором, препятствующим дивергенции (І апає, 
1980). Во-вторых, судя по имеющимся данным (Вегіћіег еѓ а!., 2006; Вогдапоуисг 
ес а1., 2009), гибридизация остроухой и большой ночниц происходит крайне 
редко. Следовательно, какие-то изолирующие механизмы в ходе дивергентной 
эволюции, по-видимому, сформировались. Видообразование в данном случае 
происходило, по всей вероятности, медленно и постепенно, не дойдя к настоя- 
щему времени до завершения. Время и механизмы дивергенции европейской и 
переднеазиатской остроухих ночниц нуждаются в отдельном исследовании. 

Несмотря на то что по одонтометрическим признакам крымские остроухие 
ночницы занимают промежуточное положение между закарпатскими и кавказ- 
скими, нельзя сказать, что они равноудалены от обеих этих групп. Несомненно, 
крымские остроухие ночницы более сходны с закарпатскими, чем с кавказски- 
ми. По ГКІ (то есть, по наиболее выраженному тренду изменчивости) крымские 
ночницы группируются вместе с закарпатскими, и, принимая во внимание сход- 
ство в размере черепа (Дзеверин, Гхазали, 2012), они должны быть отнесены к 
подвиду М. б. охузпашиз. Отличия закарпатских и крымских животных касают- 
ся, в частности, поперечных промеров нижних зубов, в первую очередь моляров. 

Следует отметить, что изменчивость зубного аппарата подвидов остроухих 
ночниц до сих пор изучена слабо. Для построения значимых филогенетических 
гипотез необходимы более подробные исследования летучих мышей других 
регионов. 


Мы благодарны администрациям и сотрудникам зоологических музеев за возможность работать 
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